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不同氮化合物组合添加对灰绿藜生长影响的盆栽研究
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摘要：人类活动显著地增加了大气氮沉降总量并改变其氮化合物组分。 然而，目前尚不清楚不同氮化合物及其组配对植物生长

的影响及机制。 通过添加大气氮沉降中主要四种氮化合物形态（铵态氮、硝态氮、尿素和甘氨酸）及其等比例组合与对照共 １６
种处理的温室盆栽实验，探究对灰绿藜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ Ｌ．）生长的影响。 研究发现氮添加增加了灰绿藜地上与地下生物

量及植株总生物量。 与对照相比仅有机氮组合（尿素＋甘氨酸）添加显著增加植物地上生物量和总生物量；无机氮与甘氨酸（碳
酸氢铵＋硝酸钙＋甘氨酸）组合添加显著增加了地下生物量。 结构方程模型表明不同氮化合物及其组合的氮添加会增加土壤铵

态氮含量，增加植物叶片光合能力和茎粗共同促进植物生长，但是会抑制地下根系生长。 研究建议在群落和生态系统水平开展

类似的氮沉降模拟实验研究，以更准确地评估大气氮沉降对生态系统结构和功能的影响。
关键词：氮组分及比例；初级生产力；植物生理生态；有机氮；无机氮；甘氨酸
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２０ 世纪 ６０ 年代以来，化石燃料使用、农业氮肥施用、畜牧业集约化扩张［１］ 以及城市化过程［２］，引起了大

量生物活性氮进入大气［３—４］，导致全球大气氮沉降显著增加［５］。 １８６０ 年至 ２０１０ 年，全球氮沉降从 ３４ Ｔｇ Ｎ ／ ａ
增加至 １１９ Ｔｇ Ｎ ／ ａ［１， ６］。 我国大气氮沉降在 ２０１１—２０１５ 年已经达到（２．０４±０．２６） ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１，较 １９６０ 年增加

了约 ６０％［５］，成为全球氮沉降热点区域［７］。 如果未来工农业模式不能进一步优化或变革，全球大气氮沉降将

持续增加，在 ２０５０ 年可能到达 ２００ Ｔｇ Ｎ ／ ａ［６］。 大气氮沉降由无机氮和有机氮组成［８］，其中无机氮主要包含铵

态氮和硝态氮、有机氮主要包括尿素和游离氨基酸（其中甘氨酸占比最大） ［９］。 近年来，由于各国工业氮氧化

合物排放管理政策以及农业生产实践中对氮素利用效率提高的导向策略等多方面因素，大气氮沉降的氮化合

物组分及比例正在发生变化［８， １０—１１］。 例如，１９８０ 年到 ２０１９ 年，铵态氮在全球氮沉降中的占比呈上升趋势

（４１％—５４％）。 美国（３１％—５２％）和西欧（３３％—４７％）地区均发现类似现象。 我国在 ２０１１ 年以前铵态氮占

比在下降 （７８％—５９％），而后则上升 （５９％—６５％） ［１］。 当前大量研究已经表明植物生长吸收并同化氮

素［１２—１３］，且可能对不同形态氮素及组合存在一定的吸收偏好特性［１４—１７］。 因此亟须厘清不同氮化合物及组合

添加对植物生长的影响。
氮输入对植物生长的影响主要受到土壤无机氮含量的调控。 例如，近期一项基于草甸生态系统的分析结

果表明无论是无机氮（ＮＨ＋
４，ＮＯ

－
３和 ＮＨ４ＮＯ３）还是尿素添加均增加了土壤无机氮含量［１８］。 当添加形态为无机

态氮时，对土壤无机氮增量效应较有机氮更大［１９］。 由于氨化作用和硝化作用相互协同并制约的关系，氮形态

及其比例添加的变化并不直接导致相应的土壤铵态氮与硝态氮比例变化。 ２０１１ 与 ２０１９ 年基于陆地生态系

统的荟萃分析结果均表明，氮添加降低了土壤铵态氮与硝态氮比例［２０—２１］；然而在欧亚典型草原生态系统上自

２０１５ 年起连续 ５ 年不同比例铵态氮和硝态氮的添加却导致土壤铵态氮与硝态氮比例有不同幅度的升高［２２］。
土壤无机氮有效性会影响植物根和茎的形态从而调节养分和水分吸收，以调控植物生长。 氮添加对群落中草

本植物生产力具有促进作用，但是存在物种间的差异。 例如，在降水正常及湿润年份，典型草原常见多年生植

物如羊草 （ Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、大针茅 （ Ｓｔｉｐａ ｇｒａｎｄｉｓ）、黄囊薹草 （ Ｃａｒｅｘ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｙｉ） 和羽茅 （ Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ
ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）地上生物量在 ０—２０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１的氮添加速率一般范围内，呈单峰曲线，即先增加到峰值而后下

降［２３—２５］；而一年生植物如轴藜（Ａｘｙｒｉｓ ａｍａｒａｎｔｈｏｉｄｅｓ）和灰绿藜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ Ｌ．）地上生物量则随着

氮添加速率线性增加［２３，２６］。 氮添加缓解氮限制以促进植物生长，一般表现为氮添加提高叶片氮浓度［２７］，提
高叶绿素含量［２８］，增大对光能吸收、利用和传递效率［２９—３０］，促进植物碳增益［３１］，以增加生物量形式呈现［３２］。
然而过量或长期氮添加可能导致土壤富营养化、铵离子毒害、酸化等负效应［３３］，引起植物中毒、根系简化等现

象，降低植物光合能力［２９］，最终抑制生长［３４］。 但是，不同氮化合物及组合添加是否会不同程度地改变土壤理

化指标还较少科学报道。
植物对不同氮形态的吸收偏好性可能受到自身基因与土壤微环境理化特性的独立或者协同调控［２９，３５］。

植物生长不仅吸收同化无机氮［３６］，还直接吸收利用小分子有机氮（如尿素和游离氨基酸） ［３７—４０］。 碱性土壤中

植物通常偏好吸收硝态氮而酸性土壤中植物偏好吸收铵态氮［４１］。 由于环境限制，北极苔原生态系统中具有

较高生产力的植物物种主要利用铵态氮和甘氨酸，而低生产力植物主要利用硝态氮［４２］。 一些研究发现植物

对不同形态氮添加的响应具有差异。 有荟萃分析指出，在陆地生态系统中铵态氮相较硝态氮更能促进乔木和

杂类草的生长，而禾本科植物的响应则相反［２１］。 另外，也有研究表明多种无机氮混合添加相较单一无机氮化

合物能更好地促进植物生长，例如 １∶１ 铵硝态氮混合比单独添加任一种对泡核桃（Ｊｕｇｌａｎｓ ｓｉｇｉｌｌａｔａ）生长促进

作用更大［３０］；尿素作为有机氮源比硝酸铵对多种植物类群（乔木、灌木、禾本科和杂类草等）净初级生产力具

有更大的促进作用［２１］；而 ７∶３ 比例尿素与甘氨酸组合相较它们单独添加更能促进野桃（Ａｍｙｇｄａｌｕ ｐｅｒｓｉｃａ）生
长［４３］。 截至目前，尚缺乏将大气氮沉降组分中主要无机和有机氮化合物及其比例组合对植物生长影响的实
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验研究。
为了更广泛地探究不同氮化合物及其组合添加对植物生长的影响，本研究以对氮素添加效应较为敏

感［４４］，且在草原生态系统常见的全球广布的一年生草本 Ｃ３植物苋科藜属灰绿藜（Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ）作为研究对象。
基于温室盆栽实验，本研究设置了 ４ 种氮化合物（碳酸氢铵、硝酸钙、尿素和甘氨酸）及其所有等比例组合添

加与对照共 １６ 个实验处理，探究土壤化学特征、植物形态和光合生理性状对植物地上和地下生长的影响。 我

们假设（１）由于铵态氮较其它氮素形态对杂类草的生长促进效应最大［２１］，铵态氮含量可能是决定杂类草灰绿

藜生物量增加最主要的土壤因子；（２）由于有机氮通过铵化作用较缓慢地持续供给铵态氮［４５—４６］，有机氮组合

（即尿素＋甘氨酸）添加对灰绿藜生物量的促进效应将最大。

１　 材料与方法

１．１　 实验设计

盆栽实验于北京市中国科学院植物研究所实验温室进行。 温室环境保持在室温 ２５℃，光周期 １６ ／ ８ ｈ（光
照 ／黑暗）。 灰绿藜种子及土壤于 ２０２３ 年 ９ 月采自中国科学院内蒙古草原生态系统定位研究站（内蒙古锡林

郭勒草原生态系统国家野外科学观测研究站）附近的天然草原（１１６° ４２′ Ｅ，４３° ３８′ Ｎ）。 土壤为栗钙土，其中

砂质占 ８８．２１％，黏土占 ０．３０％，粉质占 １１．４９％［４７］。 植物群落以多年生草本植物羊草（Ｌ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）和大针茅

（Ｓ． ｇｒａｎｄｉｓ）为优势种，灰绿藜（Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ）为常见种。 土壤采集地从未开展过养分添加实验，该区域大气氮

沉降总体本底值在近半个世纪低于 ０．５ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ ［５］。
本研究设置了代表全球大气氮沉降中占比最主要 ４ 种氮组分的化合物碳酸氢铵（ＮＨ４ＨＣＯ３）、和四水合

硝酸钙（Ｃａ（ＮＯ３） ２·４Ｈ２Ｏ）、尿素（ＣＯ（ＮＨ２） ２）和甘氨酸（Ｃ２Ｈ５ＮＯ２） ［９］，以及它们的所有等比例组合总共 １５ 个

氮添加处理和一个对照。 每个处理的氮添加量 １０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１（该添加量作为国内外评估氮沉降对生态系统

效应的常用氮添加水平［２１，４８—４９］），均分为 １０ 次，每次溶于 １２ ｍＬ 纯净水中添加。 对照组加等量纯净水。 因此

总共 １６ 组实验处理，每种处理设置 ３ 个重复，共 ４８ 盆。 ２０２３ 年 １２ 月 ３ 日，将 ２０００ 粒饱满的灰绿藜种子提前

于－２０℃冰柜中冷冻 １２ ｈ 解休眠后，分散放入 １０ 个培养皿（长、宽 １０ ｃｍ），并覆盖一层 １ ｍｍ 厚的实验土壤，
每个培养皿添加 １０ ｍＬ 纯净水。 ４ 天后挑选具两片子叶，茎长约 １．５ ｃｍ 长势良好的幼苗分别移栽入装有

３．５ ｋｇ土壤的 １６ ｃｍ×１６ ｃｍ 塑料花盆中央，每盆一株。 移栽前向盆栽内加纯净水至 ６０％土壤田间持水量，后
续每 ３ ｄ 补充一次水分至 ６０％田间持水量，每次约 １００ ｍＬ。 ２０２３ 年 １２ 月 ２９ 日，植株具 １２ 片叶，平均茎长

３．２５ ｃｍ，各处理间无显著差异，开始氮添加处理。 每次处理当天称量氮化合物溶于纯净水，使用移液枪添加

氮化合物溶液总量 １２ ｍＬ，然后立即补充纯净水至 ６０％土壤田间持水量。 每 ３ ｄ 按照上述处理一次，并随机更

换盆栽摆放位置和清除盆内杂草，直至 １０ 次氮素添加完毕。 氮添加总量达 １０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１后，每三天补充一次

水分至 ６０％土壤田间持水量。
１．２　 实验指标测定

１．２．１　 植物光合生理和形态性状

植物光合生理性状包括叶片叶绿素含量、光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）实际光化学量子效率（Ｙ（ＩＩ））和 ＰＳＩＩ 最大光化

学量子效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）。 使用 ＳＰＡＤ—５０２ 叶绿素仪（Ｋｏｎｉｃａ Ｍｉｎｏｌｔａ， Ｊａｐａｎ）测定叶片叶绿素含量；光适应和暗

适应下叶绿素荧光诱导动力学曲线（ＯＪＩＰ 曲线）使用 ＦｌｕｏｒＰｅｎ ＦＰ１１０ 手持式叶绿素荧光仪（ＦｌｕｏｒＣａｍ， Ｃｚｅｃｈ
Ｒｅｐｕｂｌｉｃ）测定叶片初始荧光（Ｆｏ）、最大荧光（Ｆｍ）、Ｙ（ＩＩ）和计算 Ｆｖ ／ Ｆｍ。

氮添加处理开始后每 ７ 天测定一次光合生理性状，２０２４ 年 １ 月 ６ 日开始第一次测定。 叶绿素含量共测定

４ 次（首次未测因叶片宽度不足），叶绿素荧光参数测定 ５ 次。 所有 ４８ 株植株均测定 ２ 片茎上部完全展开叶

片，每叶片测定 ２ 个不同位置，每株 ４ 个数据取平均值作为植株叶绿素含量测定结果；ＯＪＩＰ 曲线测定 ２ 片茎上

部完全展开叶片中间部，每株 ２ 个数据取平均值作为植株 Ｙ（ＩＩ）和 Ｆｖ ／ Ｆｍ测定结果。 由于最后一次测定光合

生理性状与多次测量平均值显著正相关且无显著统计差异，后续统计分析中光合生理性状采用多次测量平
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均值。
形态性状测定包括茎粗和根长。 ２０２３ 年 ２ 月 ２ 日收获灰绿藜。 使用游标卡尺于距离土表 １ ｃｍ 测定基茎

粗（ｃｍ）。 使用直尺测定根长（ｍｍ）。
１．２．２　 植物生物量

收获灰绿藜当天，地上和地下部分别装入信封 ６５℃烘干 ４８ ｈ 至恒重，测定地上生物量和地下生物量。 总

生物量＝地上生物量＋地下生物量；地上—地下生物量比例＝地上生物量 ／地下生物量。
１．２．３　 土壤指标

剪去灰绿藜地上部分后，立即将每盆土壤分别混匀后收集，一部分新鲜土壤（１００ ｇ）用聚乙烯袋装封，立
即测定土壤含水量、铵态氮和硝态氮浓度；另一部分土壤（１００ ｇ）风干后用于测定土壤 ｐＨ。 约 ３０ ｇ 新鲜土壤

在 １０５℃下烘干 ４８ ｈ 至恒重测定土壤含水量。 采用 ２ ｍｏｌ ＫＣｌ 溶液 ５０ ｍＬ 提取 １０．０ ｇ（１０．００—１０．０９ ｇ）新鲜土

壤无机氮，震荡 １ ｈ（１５０ ｒ ／ ｍｉｎ），无机氮浓度采用流动注射自动分析仪（ＡＡ３， Ｓｅａｌ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定。 １０．０ ｇ
（１０．００—１０．０５ ｇ）风干土加入纯净水（土∶水 ＝ １∶２．５），震荡 ５ ｍｉｎ，静置 １５ ｍｉｎ，采用 ｐＨ 计（Ｍｅｔｔｌｅｒ Ｔｏｌｅｄｏ，
Ｃｈｉｎａ）测量土壤 ｐＨ。
１．３　 统计分析

首先，为探究氮添加（不区分氮化合物）对以上 １３ 个测定指标【地上生物量、地下生物量、总生物量、地
上—地下生物量比例、茎粗、根长、叶片叶绿素含量、Ｙ（ＩＩ）、Ｆｖ ／ Ｆｍ、土壤铵态氮、硝态氮和无机氮含量、铵态氮

与硝态氮含量比例和 ｐＨ 值】的整体效应，本研究借用 ｍｅｔａ 分析方法，使用对数转换后的响应比（ ｌｎＲＲ）来

量化［５０］：
ｌｎＲＲ＝ ｌｎ（􀭵Ｘ ｔ ／ 􀭵Ｘｃ）

式中，􀭵Ｘ ｔ和􀭵Ｘｃ分别是所有氮化合物添加处理和对照处理对应变量的平均值。 由于每个实验处理的重复数为

３，使用了 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 法计算 ９５％置信区间（ＣＩ；如果 ９５％置信区间与零值无重叠，则认为氮添加显著影响了该

测定指标，其中正值为促进效应，负值为抑制效应）。
其次，为揭示氮化合物及其组合添加对灰绿藜生物量、形态和光合生理性状及土壤化学特性的影响差异，

采用了单因素方差分析并多重比较（Ｄｕｎｃａｎ ｔｅｓｔ）。 再次，使用相关性分析（‘ＧＧａｌｌｙ’包）测定各指标之间的两

两相关关系。 然后进行双向逐步回归分析（‘ＭＡＳＳ’包 ｓｔｅｐＡＩＣ 函数）。 最后，为避免共线性，保留变量之间方

差膨胀因子（ＶＩＦ）限制小于 １０［４６］；我们依据现有理论和已发表研究结果［５１—５２］，构建了氮添加通过改变土壤

化学特性，同时影响植物形态和光合生理性状，最终共同调控植物生物量及其分配的初始结构方程模型。 我

们使用‘ｐｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ’包逐步消除不显著路径并依据 Ｆｉｓｈｅｒ′ｓ Ｃ 值确定了最终模型［５３］。 本研究中所有数据

分析与绘图均在 Ｒ ４．３．３ 中进行。

２　 结果

２．１　 氮化合物及其组合添加对灰绿藜生物量的影响

氮添加（不区分氮化合物）整体上显著增加了灰绿藜地上生物量（图 １； ２９．４％）、地下生物量（２１．３％）和
总生物量（２８．５％），没有改变地上—地下生物量比例（ｍｅａｎ±９５ＣＩｓ： （１３．４±１３．６）％）。 有机氮（尿素＋甘氨酸）
添加比对照组和甘氨酸单独添加地上生物量增大了 １０５．０％和 １１１．１％（图 ２），而其它氮化合物及其组合添加

处理与对照无显著差别（Ｐ＞０．０５）。 仅碳酸氢铵＋硝酸钙＋甘氨酸组合添加与对照相比地下生物量显著增大了

８０．０％（图 ２）。 灰绿藜总生物量同时受到地上（Ｒ２ ＝ ０．９９， Ｐ＜０．００１）和地下生物量（Ｒ２ ＝ ０．７３， Ｐ＜０．００１）共同

影响，其中地上部分影响更大。 与地上生物量响应相似，仅有机氮（尿素＋甘氨酸）添加时，总生物量最大，而
其它氮化合物及其组合添加处理与对照无显著差异。 除有机氮添加处理外，碳酸氢铵＋甘氨酸、碳酸氢铵＋尿
素＋甘氨酸组合添加也导致了地上—地下生物量比例显著增大，即更多干物质分配到地上部分。
２．２　 氮化合物及其组合添加对灰绿藜形态与光合生理性状的影响

氮添加整体上显著增加了灰绿藜茎粗（图 １； １５．６％）和根长（８．８％）。 碳酸氢铵＋尿素＋甘氨酸、碳酸氢

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 氮添加对灰绿藜生物量、形态和光合生理性状及土壤化学特性的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ， ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

ｌｎＲＲ：对数转换后的响应比 ｌｏｇ⁃ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ；ＳＰＡＤ：叶片叶绿素含量 Ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｙ（ ＩＩ）：ＰＳＩＩ 实际光化学量子效率

Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ；Ｆｖ ／ Ｆｍ：ＰＳＩＩ 最大光化学量子效率 Ｍａｘｉｍａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ． 效应值＝（平均值±９５％置信

区间）；观测值个数 Ｎ＝ １５；∗表示 Ｐ＜０．０５；∗∗表示 Ｐ＜０．０１；∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１

图 ２　 氮化合物及其组合添加对灰绿藜地上和地下生物量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｐｕｔｓ ｏｆ Ｎ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｎ ａｂｏｖｅ—ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ—ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ

小写字母表示处理之间地上生物量的显著差异，大写字母表示处理之间地下生物量的显著差异；误差棒表示标准误；铵表示碳酸氢铵；硝表

示硝酸钙；尿表示尿素；甘表示甘氨酸

铵＋硝酸钙＋甘氨酸、碳酸氢铵＋硝酸钙＋尿素＋甘氨酸、有机氮（尿素＋甘氨酸）和无机氮（碳酸氢铵＋硝酸钙）共
５ 种氮化合物添加下茎粗显著增大了 ３３．３％、３０．６％、２５．０％、２５．０％和 ２２．２％（图 ３； Ｆ１５ ／ ３２ ＝ ３．２１， Ｐ＜０．０５）。 与

对照相比，不同氮化合物添加未显著改变根长（Ｆ１５ ／ ３２ ＝ １．０１， Ｐ＝ ０．４７）。
氮添加整体上没有显著改变灰绿藜的光合生理性状（图 １）：ＳＡＰＤ （ｍｅａｎ±９５ＣＩｓ： （１．７±１．７）％）、Ｙ（ＩＩ）

（ｍｅａｎ±９５ＣＩｓ： （－０．１±０．９）％）和 Ｆｖ ／ Ｆｍ（ｍｅａｎ±９５ＣＩｓ： （０．０±０．６）％）。 氮化合物添加没有显著改变叶片叶绿
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素含量（Ｆ１５ ／ ３２ ＝ ０．９８， Ｐ＝ ０．４９）以及 Ｆｖ ／ Ｆｍ（图 ４； Ｆ１５ ／ ３２ ＝ １．７２， Ｐ ＝ ０．１０），但影响了 Ｙ（ＩＩ），甘氨酸单独添加比

对照 Ｙ（ＩＩ）显著减小了 ２．４％（图 ５； Ｆ１５ ／ ３２ ＝ ３．８３， Ｐ＜０．００１）。

图 ３　 氮化合物及其组合添加对灰绿藜茎粗的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｐｕｔｓ ｏｆ Ｎ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ

图 ４　 氮化合物及其组合添加对灰绿藜叶片 ＰＳＩＩ最大光化学量子效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｐｕｔｓ ｏｆ Ｎ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｎ ｍａｘｉｍａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｌｅａｆ ＰＳＩＩ （Ｆｖ ／ Ｆｍ） ｏｆ Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ

２．３　 氮化合物及其组合添加对土壤化学特性的影响

氮添加显著降低了土壤 ｐＨ（图 １； －５７．１％； Ｆ１５ ／ ３２ ＝ １２．９１， Ｐ＜０．００１），增加了无机氮含量（图 １； １９６．１％；

Ｆ１５ ／ ３２ ＝ ４６．９５， Ｐ＜０．００１），没有显著改变土壤铵态氮与硝态氮含量比例（ｍｅａｎ±９５ＣＩｓ： （３８．５±９５．７）％）。 土壤

无机氮含量主要受到硝态氮的影响（Ｒ２ ＝ ０．９２）。 碳酸氢铵＋甘氨酸、碳酸氢铵、碳酸氢铵＋尿素＋甘氨酸、碳酸

氢铵＋尿素和甘氨酸共 ５ 种添加下土壤铵态氮与硝态氮含量比例分别显著增大 ３９８．５％、３０１．９％、２１８．３％、
２１０．８％和 １６２．９％（Ｆ１５ ／ ３２ ＝ １１．２９， Ｐ＜０．００１）。
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图 ５　 氮化合物及其组合添加对灰绿藜 ＰＳＩＩ实际光化学量子效率（Ｙ（ＩＩ））的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｐｕｔｓ ｏｆ Ｎ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｎ ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ （Ｙ（ＩＩ）） ｏｆ Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ

氮添加整体上显著增加了土壤铵态氮（图 １； ２３５．５％）和硝态氮含量（１８３．１％）。 除硝酸钙处理外，１４ 种

氮添加处理比对照土壤铵态氮均显著增加（图 ６； Ｆ１５ ／ ３２ ＝ ７．６８， Ｐ＜０．００１），其中碳酸氢铵＋甘氨酸组合添加影

响最显著。 所有氮化合物添加处理比对照处理土壤硝态氮含量均显著增加（Ｆ１５ ／ ３２ ＝ ５１．４２， Ｐ＜０．００１），其中硝

酸钙添加的影响最显著。

图 ６　 氮化合物及其组合添加对土壤铵态氮含量的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｐｕｔｓ ｏｆ Ｎ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

２．４　 氮化合物及其组合添加影响灰绿藜生物量的机制

逐步回归分析结果显示（表 １）茎粗、叶绿素含量和 Ｆｖ ／ Ｆｍ共同解释了灰绿藜地上生物量和总生物量变化

的 ６５．７０％ （Ｒ２ ＝ ０．６６， Ｐ＜０．００１）和 ６５．９４％ （Ｒ２ ＝ ０．６６， Ｐ＜０．００１）；茎粗、叶绿素含量、Ｆｖ ／ Ｆｍ和土壤铵态氮含

量共同解释了地下生物量变化的 ６５．２６％ （Ｒ２ ＝ ０．６５， Ｐ＜０．００１）；土壤铵态氮和硝态氮比例解释了地上—地下
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生物量比例变化的 ３２．０１％ （Ｒ２ ＝ ０．３２， Ｐ＜０．００１）。

表 １　 灰绿藜生物量的逐步回归结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔｅｐｐｅｄ⁃ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ ｂｉｏｍａｓｓ

回归方程 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２ ｄｆ Ｆ Ｐ

地上生物量＝ ８．３２ ＳＤ－５．３５ Ｆｖ ／ Ｆｍ＋０．０６ ＳＰＡＤ＋０．９７ ０．６５７０ ３，４４ ２８．０９ ＜０．００１

地下生物量＝ ０．９４ ＳＤ－０．６４ Ｆｖ ／ Ｆｍ＋０．０１ ＳＰＡＤ－０．０１ ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ＋０．２４ ０．６５２６ ４，４３ ２０．１９ ＜０．００１

总生物量＝ ９．０７ ＳＤ－５．８９ Ｆｖ ／ Ｆｍ＋０．０６ ＳＰＡＤ＋１．２１ ０．６５９４ ３，４４ ２８．４０ ＜０．００１

地上—地下生物量比例＝ ５．２０ ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／ ＮＯ－

３ ⁃Ｎ＋８．５１ ０．３２０１ １，４６ ２１．６６ ＜０．００１
　 　 ＳＤ：茎粗 Ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒ；Ｆｖ ／ Ｆｍ：ＰＳＩＩ 最大光化学量子效率 Ｍａｘｉｍａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳＩＩ；ＳＰＡＤ：叶片叶绿素含量 Ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

ｃｏｎｔｅｎｔ；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：土壤铵态氮含量 Ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ ／ ＮＯ－
３ ⁃Ｎ：土壤铵态氮与硝态氮含量比例 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ⁃ｎｉｔｒａｔｅ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

灰绿藜地上和地下生物量显著正相关（图 ７）。 氮化合物及其组合通过直接提高土壤铵态氮含量，进而增

加茎粗和叶片光合能力，共同促进植物地上生物量积累和总生物量的提升（Ｆｉｓｈｅｒ′ｓ Ｃ ＝ １９．１９５， Ｐ ＝ ０．９６４，
ｄｆ＝ ３２， ＡＩＣ＝ －５７７．７００）。 因此土壤铵态氮含量对地上生物量（标准化路径系数 ＝ ０．３７）和总生物量（标准化

路径系数＝ ０．３７）具有正效应。 虽然土壤铵态氮增加了茎粗从而间接增加地下生物量（标准化路径系数 ＝
０．２５），但是土壤铵态氮对地下生物量具有直接的负效应（标准化路径系数 ＝ －０．３８），它们最终共同导致土壤

铵态氮对地下生物量的负效应（Ｆｉｓｈｅｒ′ｓ Ｃ ＝ １２．８９３， Ｐ ＝ ０．８８２， ｄｆ ＝ ２０， ＡＩＣ ＝ －１０５２．１１４； 标准化路径系数 ＝
－０．１３）。 与逐步回归分析结果相似，仅土壤铵态氮与硝态氮含量比例直接增加了灰绿藜的地上—地下生物量

比例（标准化路径系数＝ ０．５７）。

３　 讨论

目前为止，在探究大气氮沉降输入对植物（个体和群落）生长影响的研究中，本研究是涉及氮沉降组分

（无机氮：铵态氮和硝态氮，有机氮：尿素和甘氨酸）最全面的一个实验研究。 通过添加代表现阶段和未来大

气氮沉降中四种主要组分的氮化合物（铵态氮、硝态氮、尿素和甘氨酸）及其等比例组合，发现（１）和第一个假

设一致，氮输入导致的土壤铵态氮含量增加，是决定灰绿藜生物量增加的最主要因素。 结构方程模型结果表

明土壤铵态氮促进灰绿藜地上部分生长，但是由于铵离子的毒害效应，对其根系生长具有抑制作用。 总体上

土壤铵态氮促进植株生长。 同时还发现（２）和第二个假设一致，有机氮（尿素＋甘氨酸）组合添加时，植物生物

量增加最多，表明在模拟大气氮沉降的控制实验研究中，如果不考虑有机氮组分，很有可能会低估氮沉降对植

物生长的正效应。
３．１　 氮化合物及其组合对灰绿藜生长的影响

氮添加整体上促进灰绿藜地上生物量、地下生物量以及总生物量累积。 这与已报道的大部分研究结果一

致［２０，５４—５５］，可能与草原生态系统土壤生物有效氮匮乏有关［５６—５７］。 温带典型草原生态系统中灰绿藜地上净生

产力或相对生物量在氮添加处理后均显著增加［２３—２５］。 氮添加缓解了氮素对灰绿藜生长的限制，在一定阈值

内灰绿藜生物量随着氮添加量的增大而增加。
我们发现不同氮化合物对灰绿藜生长的影响有差异，其中有机氮（尿素＋甘氨酸）组合添加对灰绿藜地上

生物量和总生物量的促进作用最大，而无机氮和甘氨酸组合添加对灰绿藜地下生物量增加效应最突出。 目前

很少研究比较不同氮化合物单独或组合添加对植物生长的影响。 在半干旱草原生态系统中添加不同比例的

无机氮（ＮＨ４ＮＯ３）与有机氮（尿素和甘氨酸等量混合）及其组合，对一年生植物黄花蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ）地上

生物量的影响没有显著差异［１９］。 然而在盆栽实验中，无机氮（（ＮＨ４） ２ＳＯ４）和有机氮（氨基酸态氮）组合添加

相比仅添加无机氮，苋科甜菜属甜菜（Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ）的地上和地下生物量均显著增加［５８］；一些农田生态系统

研究发现尿素或者尿素与无机氮组合添加相较无机氮更能显著提高作物产量与品质［５９—６０］。 群落中由于植物

种间竞争激烈，对于一年生植物而言，其它资源（如水分、光照等）对其生长的限制可能超过了氮形态的影响，
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图 ７　 氮化合物及其组合添加对灰绿藜地上、地下生物量影响途径的结构方程模型

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｐｕｔｓ ｏｆ Ｎ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｎ ＡＧＢ ａｎｄ ＢＧＢ ｏｆ

Ｃ． ｇｌａｕｃｕｍ

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：土壤铵态氮含量 Ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：土壤硝态氮含量 Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／ ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：土壤铵态氮与硝

态氮含量比例 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ—ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； 黑色和灰色箭头分别表示正效应和负效应，箭头上的数字为标准化路径系数，

箭头的宽度与路径系数强度成正比。 Ｒ２表示所有预测因子解释的方差比例；地上生物量与地下生物量线性回归拟合图中灰色阴影部分表

示 ９５％置信区间

导致不同氮化合物处理下地上生物量和总生物量的响应相似［２３］。 本研究结果与盆栽或农田实验结果相同，
即不存在剧烈的种间竞争时，混合添加有机氮比单一无机氮添加更能促进植物的生长。
３．２　 氮化合物及其组合对灰绿藜生长的影响机制

土壤铵态氮通过增加茎粗和提升叶片光合能力最终增大了灰绿藜的总生物量，然而土壤铵态氮对灰绿藜

根系生长具有负效应。 首先，我们发现氮添加整体上增加了土壤铵态氮含量和灰绿藜茎粗，但并没有改变叶

片光合性状特征。 植物主要从土壤中吸收无机氮，土壤无机氮含量在很大程度上影响植物生长［６１］。 一般而

言，植物氮吸收率与土壤无机氮含量渐进正相关［６２］，并且能够提高水分利用效率［６３］，从而增大植株茎粗与根

长［４５］，这与本研究结果一致。 光合生理性状方面，叶片氮浓度是驱动植物光合作用最普遍的因素之一［６４］。
目前研究已经证明氮添加能够增加叶片氮浓度［５５］，多数研究表明适量的氮添加增加叶片叶绿素含量［６５］，增
大叶绿素荧光参数等［２９］，提高了植物光合能力，从而增大植物的生物量［２８］。 然而，较高的氮输入率可能超过

植物的光合需求［６６—６７］，植物光合生理性状对氮添加的响应相比生物量更加敏感［６８］，这意味着光合性状氮饱

和阈值相比生物量氮饱和阈值可能更低，在氮添加量相对更低时光合性状可能已经出现负效应。 即使植物光

合作用对叶片氮具有强烈依赖性，较高速率或持续的氮输入也仅会在较小程度上增加叶片光合能力［５２］。
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我们还发现不同氮化合物及其组合处理对土壤铵态氮、灰绿藜茎粗，以及除叶片叶绿素含量的另外两个

光合性状特征（Ｆｖ ／ Ｆｍ和 Ｙ（ＩＩ））存在不完全一致的响应。 土壤无机氮含量及其比例的变化是多个氮转化过程

响应的结果［６９］，不同氮化合物添加对土壤无机氮的影响不相同，且并不一定会导致土壤相应的变化。 尿素和

甘氨酸通过微生物氨化作用提高土壤铵态氮含量［４６，７０］，部分铵态氮通过硝化作用转化为硝态氮，而反硝化作

用导致部分硝态氮损失［７１］。 全球陆地生态系统的荟萃分析表明铵态氮添加反而通过增强硝化作用提高了土

壤硝态氮含量［２１］。 野桃（Ａ． ｐｅｒｓｉｃａ）盆栽实验结果发现尿素添加相比甘氨酸或者有机氮组合添加对土壤铵态

氮的促进作用更高［４５］。 在陆地生态系统中，添加硝酸铵相比碳酸氢铵、尿素、有机氮组合或者无机氮与有机

氮组合添加土壤铵态氮含量均显著提高［１９，２１，６８］。 矿化作用可能是影响土壤铵态氮含量的最主要驱动因

子［７２］。 有机氮或铵态氮添加将促进土壤铵态氮含量的提高；铵态氮有效性决定了它转化成硝态氮而损失的

速率［７３］，较高的硝态氮含量能够抑制这一过程，因此高硝态氮含量或低铵态氮与硝态氮比例能够提高土壤铵

态氮含量。 不同氮化合物及其组合添加下，土壤铵态氮含量由氨化作用与硝化作用的平衡而决定。
理论上植物茎粗与土壤氮素吸收率的增加有关。 目前研究表明铵态氮较硝态氮更能促进杂类草植物生

长［２１］。 当氮素是植物生长的限制性养分且两种无机氮形态共存时，铵态氮往往更容易被大多数植物吸

收［７４］。 因为铵态氮以被动吸收为主，相较硝态氮的吸收和同化更节约能量［７５—７６］。 例如，在草甸草原上进行

不同氮化合物的同位素添加，３ 种优势种物种叶片 δ１５Ｎ 值在 ＮＨ４ＨＣＯ３和尿素添加下显著高于 ＮＨ４ＮＯ３处理

组［６８］。 此外，也有研究表明硝态氮比铵态氮更能促进植物地上部分生长，因为硝态氮通常运输到叶片进行同

化，而铵态氮主要在根系同化［７７］。 对于有机氮，大部分尿素和甘氨酸经过微生物作用为植物提供了更缓慢和

稳定供给的氮源［４５］，植物生长在养分供应速率与幼苗生长需求匹配时响应最大［７８］，例如精氨酸比 ＮＨ４ＮＯ３更

能促进欧洲赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）幼苗的营养吸收和生长［４５］。 同时，植物还能直接吸收尿素或者甘氨酸［４０，７９］。
甘氨酸通过增加土壤碳氮比［８０］，降低反硝化速率［４３］，促进植物对其它养分的吸收；并且能在植物体内提高根

系谷氨酰胺合成酶（ＧＳ） ／谷氨酸合成酶（ＧＯＧＡＴ）循环和谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）活性，促进 ＮＨ＋
４的同化，提高氮

利用效率［４３］，还能够缓解可能发生的铵毒作用［８１］。 单一铵态氮或者高铵态氮与硝态氮比例的氮添加会抑制

植物生长［３４，７５，８２］，尤其是根系，表现为根系生长和发育迟缓、地上—地下生物量比例减少等［７７］。 因此，有机氮

添加时通过矿化作用逐渐转化为植物更能直接吸收利用的铵态氮，可避免铵离子毒害以及硝态氮淋溶和反硝

化作用导致的氮损失而更有效地促进植物生长。
本研究结果局限于在温室内一年生植物物种的盆栽实验，与野外原位实验相比不具备复杂的种内和种间

竞争。 同时，盆栽实验周期为两个月，比野外实际生长季持续时间短，总体上本研究在相对较短的周期内添加

了较高的氮总量。 在草原生态系统植物群落中是否具有类似现象还有待未来野外原位实验予以检验。

４　 结论

氮沉降对植物生长的影响是全球变化生态学研究的热点之一，而以往研究较少关注氮沉降组分变化带来

的生态效应。 本研究首次通过添加现在及将来氮沉降中总含量超 ９０％的四种组分氮化合物，即两种无机氮

（铵态氮和硝态氮）和两种有机氮（尿素和甘氨酸），探究了四种氮化合物单独及其所有等比例组合对全球广

布一年生草本 Ｃ３植物灰绿藜的生长影响及潜在机制。 本研究发现氮添加确实增加了灰绿藜生物量，但是不

同氮化合物对其影响有差异，其中有机氮组合（尿素＋甘氨酸）的促进作用最显著。 同时还发现不同氮化合物

引起的土壤铵态氮含量增加是影响灰绿藜生物量累积的决定性因子。 这些研究结果表明氮沉降组分的改变

可能将影响群落中植物的生长，以往研究中仅通过无机氮添加来模拟的大气氮沉降控制实验可能低估了它对

植物生长的促进作用。 因此，在未来探究大气氮沉降的生态效应实验和模型的研究应考虑氮化合物及其组合

以更准确评估氮沉降对生态系统的影响。
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